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摘 要：脯氨酸（proline，Pro）积累是植物在生物和非生物胁迫下的一种重要的代谢适应性机制，其

主要功能是作为渗透调节物质，维持细胞内外渗透平衡，增强植物抗逆性。此外在自由基清除、降

低细胞酸性及作为金属螯合剂等方面也具有重要作用。本文主要从脯氨酸的合成与降解、关键酶

基因研究现状、生物学功能、生理毒性、离子动态平衡、作用机制及其在植物中抗逆表现等方面的

研究进行综述，旨在全面了解有关脯氨酸的研究现状，为其在植物抗逆方面的研究提供参考。
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Abstract：Proline（Pro） accumulation is an essential metabolic adaptation mechanism of
plants under biological and abiotic stress. Its primary function is to act as an osmotic
regulatory substance，maintain the osmotic balance inside and outside the cell，and enhance
plant stress resistance. It also plays a vital role in free radical scavenging，reducing cellular
acidity，and acting as a metal-chelating agent. This paper mainly reviewed the synthesis
and degradation of proline，the research status of crucial enzyme genes，biological function，
physiological toxicity，ion homeostasis，mechanism of action，and its performance of stress
resistance in plants，etc.，to comprehensively understand the research status of proline and
provide a reference for its research on plant stress resistance.
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L-脯氨酸简称脯氨酸（proline，Pro），是植物体内重要的渗透调节物质，具有水溶性、水势高

和分子量小等特点［1-2］。研究［3-4］表明，几乎所有的生物和非生物胁迫（低温、高温、高盐、干旱和

病虫害等）都会造成植物体内 Pro含量的增加，从而在稳定细胞蛋白结构、降低细胞酸性、清除活

性氧等方面发挥重要作用，降低逆境胁迫对植物造成的伤害，维持植物正常生长发育。Pro在植

物体内的积累主要是由于 Pro合成增加、降解减少、利用率下降或蛋白水解引起［5-6］，且 Pro积累

水平因植物种类不同而异，待逆境胁迫解除后，Pro会迅速被分解利用，参与叶绿素等物质的合

成，以帮助植物快速恢复生长［7-8］。但也有研究［9-10］表明，Pro降解过程中会产生有毒物质，使植

物体内酶活性降低或完全丧失。此外，正常环境条件下若植物体内 Pro积累过多会导致代谢失

衡，抑制植物的生长发育，且抑制过程通常与线粒体中活性氧（ROS）代谢失衡导致细胞程序性

死亡有关［11-13］。

近年来研究［14-17］表明，Pro除了在植物渗透调节、自由基清除、逆境胁迫信号物质等方面起

着重要作用，同时还参与植物开花及胚胎发育、作为第二信使参与导致应激耐受的信号转导途

径［1，18］等过程。此外由于 Pro与植物抗逆性存在紧密联系，因此一定程度上可作为筛选植物品种

抗逆能力强弱的指标之一。本文主要从 Pro的合成与降解、关键酶基因研究现状、生物学功能、

生理毒性、离子动态平衡、作用机制及其在植物抗逆中的表现等方面的研究进行综述，旨在全面

了解 Pro的研究现状，为其在植物抗逆方面的研究提供参考。

1 概述

1.1 脯氨酸在植物体内的合成与降解途径

Pro的合成一般在叶绿体和细胞质中进行，其合成途径主要有两条——谷氨酸途径和鸟氨酸

途径，笔者在文献［19］的基础上绘制的合成与降解途径见图 1。两条途径的主要区别在于初始

底物不同，分别为谷氨酸（Glutamate，Glu）和鸟氨酸（Ornithine，Orn）。Glu途径主要负责胁迫条

件下 Pro的积累，而 Orn途径主要在氮充足条件下起作用，不参与胁迫情况下 Pro的积累［20-21］。

当底物是 Glu时，底物在吡咯啉-5-羧酸合成酶（P5CS）的催化下转化为谷氨酸半醛（GSA），随

后 GSA自发环化成吡咯琳-5-羧酸（P5C），最后 P5C在吡咯啉-5-羧酸还原酶（P5CR）催化

下合成 Pro［22］。当底物是 Orn时，底物经鸟氨酸转氨酶（δ-OAT）催化成 GSA，随后合成途径与

Glu途径相同［20］。

图 1 脯氨酸的合成与分解途径

Fig. 1 Synthesis and decomposition of proline

Pro的降解途径一般发生在线粒体中，其降解过程就是 Pro合成的逆反应过程。Pro经脯氨
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酸脱氢酶（PDH）催化，降解成 P5C，随后 P5C自发变成 GSA，最后 GSA由吡咯啉-5-羧酸脱氢

酶（P5CDH）催化降解成 Glu［23］。
1.2 脯氨酸合成与降解酶基因研究现状

高等植物体内参与 Pro合成代谢的酶主要包括 P5CS、P5CR和 δ-OAT；参与 Pro降解途径

的酶主要包括 P5CDH和 PDH。目前对于脯氨酸合成相关酶基因的研究已经比较深入，但关于

降解相关酶基因的研究还较少［24］。

研究［24-25］表明，P5CS酶有两个高度同源的调节基因编码（P5CS1和 P5CS2），它们在不同环

境条件下的表达具有差异性，且 P5CS基因可显著提高植物细胞的渗透调节能力。P5CR存在于

植物不同组织的胞质和质体中，在逆境胁迫下可能有助于组织对 RuBisco酶的光抑制伤害，同时

植物体内的 P5CR活性与底物 P5C密切相关［26］。δ-OAT基因报道较少，该基因在逆境条件下

高量表达，不受 Pro的反馈抑制［27］。而酶 P5CDH由单基因编码，且该基因对 Pro以及其他中间产

物敏感，P5C的累积可能是诱导脯氨酸降解的原因［24］。正常条件下，Pro作为反馈调节物质抑制

合成酶基因表达，诱导 ProDH基因的表达，但在逆境胁迫条件下却相反，从而在植物体内积累

Pro而起到抵抗逆境胁迫的作用［28］。

1.3 逆境胁迫下植物脯氨酸积累的生物学功能

研究［15，29］表明，植物在遭受逆境胁迫时体内会大量积累 Pro，从而提高植物对逆境胁迫的适

应能力。首先 Pro作为重要的渗透调节物质，在降低植物细胞水势，增强植物吸水和保水能力，

从而在保护细胞渗透平衡和亚细胞结构稳定方面具有重要作用；其次 Pro作为抗氧化剂，可清除

植物体内过多的阴离子自由基（O2-·）、羟自由基（·OH）等 ROS，且具有多种清除机制，从而在调

控植物细胞 ROS平衡方面发挥重要作用［24］；此外，Pro还可作为能量库，每氧化 1分子 Pro可产生

30分子 ATP，从而为逆境胁迫后植物恢复生长提供能量［30］。

1.4 逆境胁迫下植物脯氨酸过度积累所产生的生理毒性

虽然植物在逆境胁迫下积累 Pro能够增强抗逆能力，但超过一定阈值后会表现出明显的毒

害效应。前人研究发现使用浓度大于 10 mmol/L的 Pro对拟南芥和番茄幼苗进行处理后，其叶

绿体结构均被破坏，进而生长发育受到抑制［29，31-32］。这可能是因为植物细胞积累大量 Pro后，其

代谢过程中不断向线粒体呼吸链输送电子，导致呼吸链电子超载而外渗，从而产生大量 ROS破

环蛋白质等生物大分子的结构［33-35］。同时也有研究表明增加外源葡萄糖溶液可导致植物内部

Pro浓度变化，从而改变 Pro毒性强度，且 P5C是 Pro诱导细胞死亡的效应器［36］。

1.5 逆境胁迫下植物体内脯氨酸动态离子平衡的调控

目前虽然关于 Pro在逆境胁迫下积累已被认为是植物耐受胁迫的重要适应机制，但关于逆

境胁迫下 Pro稳态机制仍知之甚少。Ren等［37］鉴定了一种线粒体蛋白 DFR1，该蛋白参与抑制拟

南芥中的 Pro降解，且与 Pro降解酶 PDH1/2和 P5CDH相互作用影响其活性。遗传分析表明

DFR1作用于 PDH1/2和 P5CDH 的上游，积极调控 Pro的积累，同时在逆境胁迫下，DFR1与

PDH1/2和 P5CDH相互作用从而维持 Pro的稳态，进而增加了植物对干旱胁迫和低温冻害的抵

抗能力。但逆境胁迫后，DFR1表达会迅速下调，释放 PDH和 P5CDH的活性，降解多余的 Pro促
进压力恢复。此外，通过对 DFR1进行选择性剪切得到 DFR1.1和 DFR1.2两种亚型，并证明

DFR1.1是 DFR1基因座的主要转录本，但是目前关于 DFR1全部功能还需进一步深入研究。

2 脯氨酸在植物胁迫中的抗逆作用

2.1 高温胁迫

高温胁迫可分为短期高温胁迫和长期高温胁迫，前者更容易造成直接伤害，后者倾向于产生
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对植物的间接伤害［38］。究其原因可能是长期高温胁迫使植物在逆境前期形成相应的适应机制；

而在短期高温胁迫下，植物受到的伤害较突然，来不及形成适应机制。因此研究高温胁迫对植物

生长发育及生理生化的影响，有助于阐明植物耐热机制及采取有效措施减轻高温伤害，而 Pro在
缓解高温胁迫对植物产生不利影响的方面具有重要作用［39］。

张琨等［40］研究发现高温胁迫下菜心幼苗叶片 Pro含量迅速升高，从而提高了菜心对高温胁

迫的耐受性。此外方芳等［41］选取耐热型和热敏感型玉米品种，利用 qRT-PCR技术对 Pro合成、

降解途径的关键酶基因及热激蛋白基因在高温胁迫下的表达特性进行分析，发现它们大部分均

受热胁迫诱导，且热敏感型品种的基因表达量显著低于耐热型，表明高温胁迫下 Pro含量的积累

是玉米幼苗耐热性形成的响应机制。此外，在高温胁迫下对白菜薹喷施外源 Pro可提高其生长

指标和抗性生理指标，从而缓解高温胁迫所造成的伤害［42］。

2.2 低温胁迫

低温作为植物生长发育过程中主要逆境胁迫因子之一，不仅影响植物的正常生长发育，而且

对植物的地理分布也有决定性作用［43］。低温胁迫以 0 ℃为界限可分为高于 0 ℃的冷害和低于

0 ℃的冻害［38］。低温环境会导致植物形态改变、细胞代谢紊乱、自由基大量积累等，严重时会造

成植物死亡［44］。

Siddig等［45］研究发现低温胁迫下植物原生质体会出现脱水症状，从而引发体内 Pro的积累来

降低植物冰点，减少低温对植物细胞造成的伤害。刘南清等［46］研究发现不同基因型假俭草品种

叶片内的 Pro含量随着低温胁迫的加重而快速增加，且耐寒性较强的品种 Pro含量显著高于耐寒

性较差的品种。也有研究［47］发现通过对垂穗披碱草叶面喷施外源 Pro 后，其叶片中 APX、

CAT、FeSOD、MnSOD等基因的表达水平出现不同程度的上升，表明通过外源施用 Pro来调节

抗氧化酶相关基因的表达能缓解低温对植物的伤害。更为重要的是，无论是在低温胁迫下还是

在低温与其他胁迫的交叉环境下，多数植物体内均保持较高的 Pro含量，以此来增强植物的抗逆

能力［3，48］。

2.3 水分胁迫

水 分 胁 迫 是 植 物 生 长 发 育 面 临 的 自 然 灾 害 之 一 ，干 旱 、淹 水 、冰 冻 等 都 能 引 起 水 分 胁

迫［49-51］。水分胁迫对植物造成的伤害主要集中在形态特征和生理生化特性上，体现在叶片卷

曲、萎蔫、生物量下降、细胞膜透性及抗氧化特性等方面［52］。而以 Pro为代表的渗透调节物质能

够缓解水分胁迫对植物造成的伤害，从而维持植物细胞膨压和正常生理活动［53］。

罗巧玉等［54］研究发现在不同水分胁迫梯度下，发草叶片能快速积累 Pro以此来缓解水分胁

迫带来的损伤，增强对逆境的抵抗能力。温晓晴等［55］研究发现合理施用钾肥对干旱胁迫下甘蔗

植株体内游离 Pro合成关键酶 P5CS、δ‐OAT的活性有显著影响，从而促进其体内 Pro含量积累。

陈月等［56］研究发现在水分胁迫下，杭白菊通过上调 Pro合成酶基因表达量，促进 Pro的积累，表明

杭白菊可通过启动渗透调节机制以适应水分胁迫，从而提高其抗逆能力。此外，由于抗旱性强的

品种往往积累较多的 Pro，因此 Pro含量的变化可作为植物抗旱能力强弱的重要鉴选指标［57-58］。

2.4 盐碱胁迫

土壤盐碱化作为全球性生态环境恶化的原因之一，严重影响作物生长发育、产量及品质的形

成［59］。盐碱胁迫会对植物产生渗透胁迫、活性氧胁迫和离子毒害等，也会影响植物渗透调节机

制，造成植物生长受限甚至死亡［60］。

曾长立等［61］研究发现盐胁迫下外源水杨酸能显著提高辣椒幼苗的形态建成指标和 Pro含
量，从而增强其抗逆能力。刘建新等［62］研究发现高浓度盐碱胁迫下裸燕麦叶片 Pro含量提高幅
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度大于低浓度胁迫，并且通过对 Pro合成途径关键酶的测定，发现高浓度胁迫下 Pro合成以 Glu
途径为主，低浓度胁迫以 Orn途径为主。此外，将拟南芥 AtMYB44基因转入大豆中，发现转基因

大豆表现出增强盐/碱胁迫的耐受性［63］。同时在多种植物如水稻［64］、大豆［65］、烟草［66］等中过表达

AtNHX5基因，都可在一定程度上提高转基因植株的耐盐能力。

2.5 生物胁迫

植物生长过程中往往伴随着多种多样的病原微生物和病原菌，因而影响植物生长发育，降低

作物产量［67］。但是在长期进化过程中，植物体已形成一系列复杂的抗病机制来抵御病原微生物

和病原菌的侵染，从而减轻病害对植物造成的伤害［68］。

高宁馨等［69］将核盘菌菌株接种到不同抗性的油菜品种中，发现不同油菜品种接种发病后

Pro含量都上升，且抗病品种明显高于感病品种。李亚等［70］研究发现不同品种的核桃在受到病

原菌侵染后，其叶片 Pro含量均有不同程度的提高，且抗性品种所积累的 Pro要高于敏感性品种。

可见，Pro在不同病虫害的抗病机制上具有类似的结果，因此可作为植物抗病性的一种生理生化

指标，用来鉴定植物对病原菌的抗性程度。

2.6 重金属胁迫

重金属是一种逆境胁迫因子，广泛存在于地表水及土壤中，长期重金属毒害会影响植物生长

发育，降低产量和品质，且重金属污染不能被生物降解，影响周期长［71-72］。同时当植物体内重金

属元素浓度过高时会产生拮抗作用，影响对必需元素的吸收，甚至导致植物死亡［73］。另外，即使

如 Fe、Mn和 Zn等植物生长必需元素在植物体内浓度过高时，也会对植物产生不利影响［74-75］。

陶月等［76］研究发现在重金属铅和镉复合胁迫下洋甘菊体内 Pro含量随浓度的升高而增大，

且当植物受害程度超过一定阈值时，会对植物造成不可逆的伤害。Gohari等［77］的试验证明随着

土壤中 Pb2+浓度的逐渐增大，油菜地上部和根部 Pro含量也随之增加。此外，关于 Pro累积是植

物受重金属损伤的症状［78］，还是保护植物免受重金属毒害的因素，尚未有明确结论［79-83］。

2.7 臭氧和紫外线胁迫

近年来，随着环境污染日益严重，使得臭氧层日渐稀薄乃至出现臭氧层空洞，大气中的紫外

线辐射大量增加，严重影响到植物正常生命活动［84-86］。植物在受到臭氧或紫外线胁迫时，生理

上会产生一系列变化，如渗透调节物质变化、膜系统变化等。

张越等［84］研究发现随着臭氧浓度的增加，山杜英幼苗 Pro含量呈现下降趋势，表明臭氧浓度

过高时会破坏植物细胞和酶结构，阻碍 Pro的合成，使植物渗透调节能力下降。古红梅等［87］研究

发现小麦在受到紫外线辐射胁迫后体内 Pro含量显著升高，从一定程度上说明这是植物受到紫

外线辐射胁迫后的一种防御机制。

2.8 农药胁迫

农药是现代农业生产中作为防治病虫草害的一类不可或缺的化学或生物制剂，然而对于植

物来说，农药同样也是一种异源有毒物质，不合理或过量使用农药会对植物造成胁迫，影响植物

正常生理代谢功能［88-89］。

Pro在植物对农药胁迫下的响应机制中具有重要作用。曲爱军等［90］研究发现在农药胁迫下

大叶黄杨叶片 Pro含量显著增加，表明农药可能对黄杨叶片细胞膜造成一定程度破坏。刘新宇

等［91］研究发现对经农药处理过的番茄外源喷施 Pro可显著激活番茄的解毒系统，促进农药降解

代谢，降低番茄体内残留的农药含量。因此，农药与其他胁迫因子一样，会对植物的生理生化反

应产生影响，进一步深入研究 Pro对于农药胁迫的解毒效应，可能对揭示农药 3R（抗性、残留、再

度猖獗）问题具有重要意义［90］。
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3 展望

Pro作为一种对各种逆境都较敏感的渗透调节物质，在保护植物免受胁迫损伤方面发挥重要

作用。目前尽管 Pro在提高植物抗逆性方面的研究已取得较大进展，但要彻底阐明逆境下 Pro调
控的代谢机理、信号转导和分子机理等问题，仍需做进一步深入研究。近年来随着基因组学、转

录组学、蛋白质组学和代谢组学的快速发展，现代分子生物学技术被广泛应用于提高植物抗逆性

的研究，这对阐明 Pro在逆境胁迫下积累和调控机制等具有重要意义。同时，通过 Pro代谢工程

来提高植物的抗逆性将成为未来的一个研究热点，这不仅可为改良植物抗逆性提供方法，也为通

过 Pro代谢工程来控制植物开花时间或提高对某些病原体的防御能力成为可能［92］。因此，Pro的
作用具有多面性，阐明 Pro调控机理对于植物生长发育及提高植物抗逆性具有重要作用，未来还

需做进一步深入研究。
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